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Resumo. Na região amazônica diversas hipóteses têm sido publicadas para explicar a origem 
da biodiversidade local. Estas hipóteses possuem como consequência interpretações de 
diferentes tempos de divergência das linhagens e diferentes padrões de distribuição. Neste 
artigo, são revistos, brevemente, alguns conceitos biogeográficos relacionados aos padrões de 
distribuição e as principais hipóteses que visam explicar a biodiversidade amazônica. No final são 
exemplificados estudos de casos de diferentes grupos de seres vivos.
Palavras–chave. Biogeografia, especiação, evolução.
Abstract. In the Amazonian region, many theories have been published to explain the origin 
of local biodiversity. These theories have, as consequences, different divergence times between 
the lineages and different distributional patterns. In this article, we briefly review some 
biogeographical concepts related to distributional patterns, as well as the main theories that 
attempt to explain Amazonian biodiversity. Finally, case studies of different living organisms 
groups are presented.
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 Revisão
drões de distribuição dos organismos. Resu-
midamente, eles podem ser entendidos como 
distribuições geográficas repetitivas, e não for-
madas ao acaso, de táxons (família, gênero, es-
pécie, etc.) ou linhagens (táxon ou população) 
relacionados por parentesco (Morrone, 2009). 
Assim, é adequado utilizar não só dados de 
distribuição como também as filogenias de di-
ferentes táxons para a procura de padrões, pois 
são elas que oferecem a informação de paren-
tesco. 
A explicação mais comum (e, mais parci-
moniosa) para a coincidência de padrões é que 
os ancestrais destes diferentes táxons estariam 
distribuídos por uma mesma área, que foi mo-
dificada pela formação ou quebra de barreiras 
(figura 1A), gerando então uma congruência 
de padrões filogenéticos e espaciais. No entan-
to, Donoghue e Moore (2003) mudaram esta 
perspectiva quando resgataram os conceitos 
de pseudo-congruência e pseudo-incongruên-
cia. A pseudo-congruência é uma congruência 
espacial e filogenética que não foi criada pelo 
Padrões: para que servem?
O reconhecimento de leis gerais é uma ativida-
de inerente à ciência. Sem elas, a ciência perde-
ria seu potencial preditivo e se tornaria apenas 
descritiva (Cervo e Bervian, 1983). Dentro da 
biogeografia, a ideia de que a distribuição da 
biota não é dada ao acaso, mas que seguiria pa-
drões gerais deu origem à própria disciplina em 
trabalhos de Buffon, de Candolle, Humboldt 
e Linnaeus, entre a primeira metade do sécu-
lo XVIII e o início do século seguinte (Briggs e 
Humphries, 2004). Posteriormente, com a publi-
cação dos trabalhos de Darwin e Wallace (1858) 
e o livro “A origem das espécies” (Darwin, 1859) 
a distribuição dos seres vivos passou a ser vista 
como evolutivamente significante, pois estaria 
ligada à distribuição de seus ancestrais e à es-
peciação pelo isolamento reprodutivo (Briggs e 
Humphries, 2004).
Portanto, não só a distribuição geográfica, 
como também a história evolutiva dos grupos, 
são atualmente utilizadas na procura por pa-
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fósseis pertencentes a esses táxons ou a grupos 
proximamente relacionados, para prover ida-
des mínimas para os organismos estudados. 
Este é um ponto importante: são idades míni-
mas e não idades absolutas ou máximas (Hea-
ds, 2005). A técnica ainda causa polêmica, sen-
do duramente criticada por alguns autores (por 
exemplo, Pulquério e Nichols, 2007) e aceita por 
outros como uma importante ferramenta para 
estudos biogeográficos (por exemplo, de Quei-
roz, 2005).
Todas estas mudanças conceituais e novas 
técnicas afetaram as abordagens nas pesquisas 
biogeográficas, e consequentemente o modo 
como os padrões amazônicos são entendidos.
Padrões amazônicos: quais foram seus even-
tos geradores?
Existem diversas hipóteses a respeito da origem 
dos padrões e da biodiversidade amazônica 
(Bush, 1994). Dentro do escopo deste trabalho, 
serão sumariadas apenas três.
Darwin (1859) enfatizou o papel das bar-
reiras na formação de biotas distintas em re-
giões próximas. Elas impediriam a migração, 
gerando novas espécies e confinando táxons 
em determinadas regiões. Em se tratando mais 
especificamente da região amazônica, as barrei-
ras são principalmente os grandes rios. O papel 
destes na formação da biodiversidade local foi 
pela primeira vez salientado por Wallace (1852), 
em seu estudo sobre os primatas da região. O 
autor observou que diferentes espécies de ma-
cacos estavam confinadas nas diferentes áreas 
isoladas pelos afluentes do rio Amazonas. Res-
saltou ainda que estas barreiras seriam efetivas 
não apenas para primatas, mas também para 
aves e insetos. Esta hipótese foi desenvolvida 
e ficou posteriormente conhecida como teoria 
das barreiras fluviais. Darwin e Wallace viam 
a dispersão sobre tais barreiras como o princi-
pal evento responsável pela especiação. Ape-
nas muitos anos mais tarde, com os trabalhos 
de Croizat (1958) e Nelson e Platnick (1981), a 
vicariância, ou seja, a formação de uma barreira 
separando um táxon que pode vir a divergir em 
duas linhagens (figura 1A), começou a ser en-
tendida como o evento responsável por impe-
dir o fluxo gênico e levar a especiação (Amorim 
e Pires, 1996).
Uma hipótese alternativa à das barreiras 
fluviais foi publicada por Haffer (1969) e ficou 
conhecida como teoria dos refúgios. De acordo 
mesmo evento ou pela mesma série de eventos 
(por exemplo, formação e quebra de barreiras). 
Já a pseudo-incongruência é o caso oposto: os 
táxons foram sujeitos aos mesmos eventos, no 
entanto, o padrão está mascarado pelo fato de 
que diferentes organismos podem responder 
de formas diferentes aos mesmos eventos (por 
exemplo, uma espécie pode responder à for-
mação de uma barreira dando origem a duas 
espécies descendentes; uma segunda espécie 
que ocupava a mesma área pode não sofrer es-
peciação e ocupar as duas novas áreas; há ain-
da a possibilidade de extinção de alguma das 
espécies) (figuras 1B e 1C). A tônica destes dois 
conceitos está na congruência temporal, que até 
então era pouco utilizada, entre outros motivos, 
pela dificuldade em se construir hipóteses a res-
peito da idade absoluta dos táxons.
Figura 1. Possíveis efeitos da formação de barreiras 
e os padrões filogenéticos resultantes. A. Congruên-
cia: as espécies ancestrais 1 e 2 respondem ao 
evento de vicariância com especiação. B. espécie 
ancestral 1 não sofre especiação e passa a ocupar 
as duas novas áreas, enquanto a 2 sofre especia-
ção. C. a espécie 2W se extingue.
Dados de distribuição, filogenias, dados 
fósseis e geológicos eram as únicas informações 
disponíveis para testar os padrões. Nos últimos 
anos, no entanto, este quadro vem mudando. A 
crescente facilidade na obtenção de dados mo-
leculares e a publicação de diversos programas 
computacionais têm permitido a datação mole-
cular de diferentes táxons. A datação molecular 
é um processo através do qual as mudanças nas 
sequências de aminoácidos da cadeia de DNA 
são contadas em táxons proximamente relacio-
nados. Estas mudanças são então utilizadas em 
conjunto com outros dados, como idades de 
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com ela, períodos secos durante o Pleistoceno 
(2,6 - 0,01 MA) e pós-Pleistoceno (0,01 MA ao 
presente) teriam dividido a floresta Amazônica 
em porções isoladas (refúgios), as quais foram 
unidas novamente em períodos mais úmidos. 
As barreiras, no caso, seriam cinturões de áre-
as secas que impediriam a migração de espé-
cies típicas das regiões úmidas. Este ciclo teria 
ocorrido diversas vezes durante o quaternário 
(2,6 MA ao presente) permitindo a especiação 
rápida da fauna terrestre. Os refúgios seriam 
coincidentes com áreas de maior pluviosidade 
atualmente.
 Uma terceira alternativa é teoria das in-
cursões marinhas. Ela foi criada com base em 
evidências geológicas e paleontológicas de que 
eventos tectônicos e a elevação do nível dos 
oceanos ocorreram pela última vez ao menos 
em duas ocasiões no Mioceno (uma entre 15-
13 MA e outra mais recente, a cerca de 10 MA). 
Estes eventos fizeram com que as águas salga-
das invadissem a bacia amazônica e a fauna e a 
flora ficassem restritas às regiões mais altas, ou 
seja, a região andina, o escudo das Guianas e o 
escudo Brasileiro (Roddaz e col., 2010).
Testando as hipóteses
Cracraft (1985) utilizou dados de distribuição 
de aves para estabelecer áreas de endemismo 
na Amazônia, que correspondiam, aproxima-
damente, a subdivisões das áreas de Wallace 
(1852). Áreas de endemismo podem ser defi-
nidas de acordo com muitos conceitos. O mais 
adequado indica que áreas de endemismo pos-
suem congruência de táxons espacial e filoge-
neticamente (Harold e Mooi, 1994). Outros au-
tores encontraram, de forma aproximada, os 
mesmos padrões para primatas (Silva e Oren, 
1996), anfíbios, répteis (Ron, 2000) e borboletas 
(Racheli e Racheli, 2004), entre outros. Alguns 
destes estudos, além do espaço, ainda utiliza-
ram-se de hipóteses filogenéticas (Cracraft e 
Prum, 1988 com aves; Ron, 2000 com anfíbios 
e répteis). Todos estes estudos descreveram pa-
drões de distribuição semelhantes, em que as 
diferentes espécies estudadas ocupavam dife-
rentes regiões interfluviais (figura 2). 
Haffer (1969) procurava uma hipótese al-
ternativa à das barreiras fluviais por acreditar 
que estas não constituíam impedimento para o 
fluxo gênico no caso das aves, que seriam capa-
zes de atravessá-las nas regiões mais estreitas. 
Conforme demonstrado por Cracraft (1985), 
esta hipótese não se aplica a todos os grupos de 
aves. No entanto, há evidências de que a teo-
ria dos refúgios se aplica a outros táxons sem 
a mesma aparente capacidade de dispersão, 
como borboletas, anfíbios, abelhas sem ferrão e 
escorpiões (Bush, 1994).
Figura 2. Áreas de Endemismo delimitadas pelos rios 
Amazônicos (adaptado de Silva e col., 2005).
Quanto à teoria das incursões marinhas, 
existem diversas evidências geológicas  e  pale-
ontológicas  de  que elas tenham ocorrido (Ho-
vikoski e col., 2010). No entanto, poucos estudos 
conseguiram ligar estes eventos à distribuição e 
filogenia de grupos atuais. Um exemplo de su-
cesso é com as plantas da família Rubiaceae, a 
qual pertence, por exemplo, o café (Antonelli e 
col., 2009).
Fósseis demonstram que no período do 
Paleogeno (65-23 MA) já havia espécies de ma-
míferos na Amazônia; no Mioceno médio (16-
11,6 MA) outros mamíferos e também peixes, 
crocodilos, quelônios e cobras; no Mioceno su-
perior (11,6-5,3 MA) o registro fóssil é bastante 
rico, sendo as aves a principal novidade (Negri 
e col., 2010). O Rio Amazonas teve a sua forma-
ção relacionada ao soerguimento dos Andes, 
que teve seu clímax entre o Mioceno Superior 
e o Plioceno (10-4 MA) (Hoorn e Wesselingh, 
2010). Sendo assim, alguns representantes des-
tes grupos possuem idade suficiente para terem 
sido afetados pela formação da Bacia Amazôni-
ca e também pelas incursões marinhas do Mio-
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sam ser relativamente recentes (no máximo 2,6 
MA). Este requisito constitui uma das princi-
pais críticas a esta teoria, pois acredita-se que a 
maioria das espécies tenha iniciado seu proces-
so de divergência em tempos anteriores (Ribas e 
Miyaki, 2004; Solomon e col., 2008). No entanto, 
Ribas e Miyaki (2004) encontraram tempos de 
divergência bastante variáveis dentro das cinco 
espécies que estudaram. A idade estimada da 
espécie mais antiga do grupo é de 4,9 a 6,1 MA, 
portanto muito antiga para aplicar-se a teoria 
dos refúgios. Porém, as outras espécies possu-
íam idades estimadas entre 2,28 a 0,46 MA, es-
tando temporalmente de acordo com a teoria de 
Haffer (1969). Assim sendo, a diferenciação da 
primeira espécie do gênero pode ter sido cau-
sada pela formação do rio Amazonas ou por 
incursões marinhas, e as outras potencialmente 
pelas mudanças climáticas do Pleistoceno.
Os mesmos resultados foram obtidos tam-
bém por outros estudos realizados com a fau-
na local: algumas espécies da linhagem seriam 
mais antigas e outras teriam se originado no 
Pleistoceno. Alguns exemplos de grupos estu-
dados são: serpentes (Wüster e col., 2005), roe-
dores (Salazar-Bravo e col., 2001) e dois dos gê-
neros de aves utilizados no trabalho de Cracraft 
e Prum (1988) (Eberhard e Bermingham, 2005). 
Um outro tipo de abordagem recente na 
biogeografia é a filogeografia. Ela pode ser en-
tendida como um ramo da biogeografia que 
busca compreender os princípios e processos 
causadores da distribuição das linhagens pro-
ximamente relacionadas (Avise, 2001), como 
por exemplo, populações de uma espécie. Para 
testar a validade da teoria das barreiras fluviais 
Solomon e col. (2008) utilizaram a filogeografia 
aliada a projeções de paleodistribuições, feitas 
a partir de dados climáticos do passado. Para 
isso, utilizaram três espécies de formigas corta-
deiras (gênero Atta). Duas das espécies estuda-
das mostraram que sua estrutura populacional 
formou-se durante o Mioceno, podendo ter sido 
afetadas tanto pela formação do rio Amazonas 
quanto pelas incursões marinhas na região. No 
entanto, os dados moleculares demonstram que 
há fluxo gênico entre as três espécies estudadas 
nas diferentes margens do rio, descartando a 
aplicação da teoria das barreiras fluviais. Uma 
das espécies mostrou ter uma estrutura jovem o 
suficiente para ter sido influenciada por eventos 
do Plioceno e do Pleistoceno, e, portanto pelos 
supostos refúgios formados durante este perí-
odo. No entanto, a estrutura filogeográfica en-
ceno, e portanto, são muito antigos para terem 
sido afetados pelas mudanças climáticas do 
Pleistoceno. 
Novas abordagens
No contexto filogenético, as predições das três 
hipóteses aqui abordadas são principalmente: 
barreiras fluviais – os ancestrais dos táxons atu-
ais seriam amplamente distribuídos pela Ama-
zônia antes da formação da bacia hidrográfica, 
e as espécies ou populações de lados opostos 
do rio seriam monofiléticas; refúgios pleisto-
cênicos – os ancestrais estariam amplamente 
distribuídos durante o Pleistoceno, os táxons 
afetados seriam exclusivamente amazônicos, as 
espécies mais antigas estariam localizadas nos 
supostos refúgios e as linhagens derivadas nas 
regiões fora dos refúgios; incursões marinhas – 
os ancestrais estariam distribuídos pela região 
antes das incursões no Mioceno, e haveria uma 
especiação concomitante entre os táxons loca-
lizados nas duas áreas não inundadas, uma 
correspondendo aproximadamente às regiões 
Guiana, Imeri e Napo e outra a Pará e Belém 
(Solomon e col., 2008; Antonelli e col., 2010). 
A distinção entre os efeitos da primeira hi-
pótese e as outras duas é bem clara. No entanto, 
distinguir as duas últimas apenas com os dados 
de distribuição atuais é mais complicado, pois 
a maior parte dos refúgios seria coincidente 
com as regiões altas que teriam ficado imunes 
às inundações das incursões marinhas (Solo-
mon e col., 2008). Para distinguir entre as duas, 
é necessária uma precisa datação das linhagens 
e uma estrutura populacional ou filogenética 
muito clara, o que nem sempre é obtido como 
resultado. A datação molecular ainda precisa 
ser aprimorada para ter resultados mais preci-
sos, e a amostragem incompleta das espécies ou 
populações envolvidas pode prejudicar a preci-
são da estrutura filogenética ou populacional. 
Abaixo, revisaremos alguns estudos de caso, 
que utilizaram datação molecular para estudar 
diferentes táxons distribuídos pela Amazônia, e 
que demonstram estas dificuldades.
Utilizando as abordagens da filogenia mo-
lecular, datação molecular e biogeografia, Ribas 
e Miyaki (2004) publicaram um artigo que cor-
robora parcialmente a teoria dos refúgios como 
explicação para os padrões de diversificação e 
distribuição de algumas espécies de periquitos 
(gênero Aratinga). Para terem sido afetadas pe-
los refúgios do quaternário, as espécies preci-
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contrada não está totalmente de acordo com as 
predições da teoria. Apenas uma das espécies 
corroborou as predições da teoria dos refúgios, 
com as populações formando clados monofilé-
ticos entre regiões que abrigavam os supostos 
refúgios pleistocênicos.
Rull (2008) revisou grande parte dos es-
tudos com datação de linhagens neotropicais 
disponíveis até então. Concluiu, que de 1115 li-
nhagens estudadas, aproximadamente metade 
delas (51%) tinha origem anterior ao Pleistoce-
no e o restante durante o Pleistoceno.
Qual a real causa dos padrões de distribuição 
e da biodiversidade da Amazônia?
Esta pergunta tem sido o alvo de diversos pes-
quisadores desde a época da visita dos primei-
ros naturalistas à região. É interessante notar 
que os estudos citados ao longo desta revisão 
testaram as hipóteses apresentadas em dife-
rentes níveis taxonômicos (gêneros, grupos de 
espécies e populações) e também diferentes 
grupos de seres vivos (plantas, mamíferos, rép-
teis, aves, anfíbios e insetos). Fica claro que os 
diferentes níveis taxonômicos e grupos de seres 
vivos possivelmente se originaram em períodos 
distintos, e dessa forma é provável que não haja 
um único processo que possa explicar a diversi-
dade amazônica. Todas as hipóteses levantadas 
podem explicar parte dos padrões (Bush, 1994; 
Tuomisto, 2007; Rull, 2008; Antonelli e col., 
2010). Este fato pode ser bem compreendido 
com estudos como o de Ribas e Miyaki (2004) 
que sugerem que espécies de um mesmo gêne-
ro podem ter sido geradas por diferentes even-
tos. Embora estudos particulares possam favo-
recer a uma ou outra hipótese, à medida que 
o número de estudos com datação molecular 
aumentaram, tem-se demonstrado que a maior 
parte dos táxons amazônicos foi afetada pelo 
soerguimento dos Andes, incursões marinhas e 
mudanças climáticas do Neogeno (Antonelli e 
col., 2010).
A biogeografia é uma ciência dinâmica. 
Assim sendo, novas abordagens surgem com 
frequência, podendo dar nova luz a esta antiga 
questão. Técnicas de datação molecular e estu-
dos de filogeografia prometem iluminar os pa-
drões de distribuição com novas hipóteses. Mas 
acima de tudo, faz-se necessária a obtenção de 
dados de localização geográfica das espécies, 
trabalhos de revisão que delimitem com clare-
za as unidades taxonômicas (gêneros, espécies, 
etc.) e estudos evolutivos em diferentes grupos 
de seres vivos.
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